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摘 要 以典型的中度退化天坑———巴家陷塘天坑为例，对其倒石坡生态交错带森林群落优
势种种群进行生态位特征分析，以期为喀斯特天坑的生物多样性保护及天坑地表区域植被的
生态修复提供科学参考．结果表明: 土壤养分铵态氮、速效钾、有效磷相较于土壤水分和温度
对天坑物种分布影响最显著，解释量分别为 37．4%、32．8%、29．3%．随着天坑倒石坡坡位( 坑
口-上坡位-中坡位-下坡位-坑底) 的变化，其林下植物生活型由常绿旱生向常绿湿中生变化，
草本种群生态位重叠程度较灌木种群更大．灌木植物密花荚蒾、小雀花和草本植物一把伞南
星、荩草有较宽的生态幅和抗逆性，占据天坑林下灌草层的上层．随着土壤碱性不断加强，灌
木植物长圆叶梾木和草本植物尼泊尔老鹳草、黄龙尾失去竞争力．巴家陷塘林下优势种的生
态位特征与针阔混交林的冠层结构、林下灌草的生态策略、天坑独特的生境、优势物种的重要
值等密切相关．
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Niche characteristics of understory dominant species of talus slope in degraded tiankeng．
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Abstract: We carried out niche monitoring and analysis of plant populations under the forest com-
munity in the talus slope ecotone of a typical moderate-degraded Bajiaxiantang tiankeng to provide
scientific references for biodiversity conservation and vegetation restoration in degraded tiankeng
area． The results showed that soil ammonium，available potassium，and available phosphorus signifi-
cantly affected species distribution，which explained 37．4%，32．8%，29．3% of the total variation，
respectively． With the change of talus slope of tiankeng ( pit，uphill，mid-slope，downhill and pit
bottom) ，life form of understory plants changed from evergreen and xerophytes to evergreen and
hygro-mesophytes，with the niche overlap of herbs being larger than that of shrubs． Shrubs of Vibur-
num congestum and Campylotropis polyantha，and herbs of Arisaema erubescens and Arthraxon hispi-
dus had wide ecological amplitude and strong resistance，which occupied the upper layer of the
shrub and herb layers． Shrub Cornus oblonga and herb Geranium nepalense，Agrimonia pilosa lost
the competitiveness with increasing soil alkalinity． Niche characteristics of understory dominant spe-
cies in Bajiaxiantang were closely related to the canopy structure of mixed trees，ecological strate-
gies of shrub and herb species，unique habitat of tiankeng，and the importance value of dominant
species．
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喀斯特天坑( Karst tiankeng) 是四周岩壁峭立，
平均宽度和深度均超过 100 m 且形成机制与形态特
征显著区别于漏斗、洼地、竖井的一种规模宏大的地
表负地形［1］，其原生环境受外界干扰较少，天坑内
部生境与外界环境相对独立，坑口到坑底的微环境
梯度上的水热条件、土壤理化性质也呈现差异［2］．这
种独特的小气候为各种植物生长提供了有利的条
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件，其内部形成了独特的生态系统，在全球变化下成
为新一类罕见的物种避难所和植物多样性宝库．中
国是“世界喀斯特天坑王国”，全世界发现了 80 多
个喀斯特天坑，其中 50 多个分布于中国境内，形成
了众多颇具代表性的喀斯特天坑群．喀斯特天坑作
为罕见的世界自然奇观和地球上珍稀、宝贵的自然
栖息地备受世界关注［3］．
随着天坑价值的深入挖掘，天坑独特的隐域生
境特征及植物群落结构特征得到初步探索 ［4－5］．由
于垂直壁的圈闭作用及地形约束，天坑内部植物群
落在特殊小生境下经过长期的演替形成了地下森
林，保存着较完整的原生植被类型，且具有独特的群
落格局特征．目前，对天坑森林群落空间结构［6］的研
究主 要 集 中 于 群 落 水 平 结 构，如 群 落 的 空 间 格
局［7］、不同生境的物种多样性［5］，以及垂直结构［8］
如垂直环境梯度上物种更替率［9］等．森林群落树冠
的垂直成层性是林分的重要属性，直接影响林木的
增长和下层植物群落结构［10］，而天坑森林群落下植
物群落结构特征较少受到关注．前期对云南沾益天
坑群的调查发现，天坑内外的植物群落组成有显著
差异［3］，但相关研究忽略了退化天坑森林群落下优
势灌草种群的种间关系．喀斯特退化天坑之所以成
为物种的生态避难所，与物种适中的种间竞争以及
协调平衡的种间关系密不可分［4］．因此，揭示天坑优
势物种的生态位特征，是探索天坑种间关系及其作
为物种保护库价值的一项基础性工作．
物种的生态位特征解释了物种对环境的适应能
力及共存机制，生态位构建假说认为，基于生态位对
群落构建的预测将更准确［11］．目前，对于生态位理
论的研究已经较为成熟［12－13］，尤其对于生态位宽度
与生态位重叠的测度［14－15］、植物对资源的多维度利
用［16］、环境梯度下的生态位特征变化［17］等方面研
究众多，但多关注湿地及高寒地区［15，18］．喀斯特天坑
多位于经济较落后的山区，由于野外调查采样难度
较大，目前研究只涉及到植物物种的组成，对喀斯特
退化天坑植物群落与土壤关系，天坑内负地形坡面
植物群落物种共存及生物多样性维持机制还未进行
深入探究．巴家陷塘退化天坑倒石坡是一个独特的开
放小生境，地下森林主要生长于此区域，其垂直分层
结构完整，林分结构相对复杂．不同物种对倒石坡的
光照、坡位、堆积体体积等环境资源的竞争利用，导致
在不同的资源要素下物种所处的地位发生改变．因
此，聚焦退化天坑倒石坡生态交错带森林群落下植物
种群生态位监测与分析具有重要的科学价值．
本研究以中度退化的云南沾益巴家陷塘天坑为
例，以其倒石坡为对象，灌草植物的重要值为主要量
化指标，通过冗余分析( redundancy analysis，ＲDA)
排序法识别影响群落物种分布的主要环境因子，划
定 3 种土壤因子( 铵态氮、有效磷、速效钾) 的环境
梯度，分析在不同环境梯度下物种种群的生态位宽
度与生态位重叠，探索中度退化天坑植物群落的种
群资源利用状况及生态适应能力，以期为喀斯特退
化天坑交错带植物多样性维持机制与天坑地带性植
被恢复提供参考．
1 研究地区与研究方法
1. 1 研究区概况
沾益 天 坑 群 ( 25° 35'—25° 57' N，103° 29'—
103°39' E) 位于云南省曲靖市沾益海峰自然保护区
内，包括数十个大小不同、退化程度各异的原生天坑
和退化天坑．该地区为温带高原季风气候向亚热带
高原季风气候过渡区，冬春干旱多风，夏秋湿润多
雨，年 均 温 在 13． 8 ～ 14． 0 ℃，年 降 雨 量 1073． 5 ～
1089．7 mm，年蒸发量 2069．1 mm，相对湿度 71%，每
年霜日集中在 1 月，全年无霜期 242 d，年平均风速
2．7 m·s－1，风向以西南风为主［3，19］．天坑群内土壤
主要有红壤、黄棕壤、紫色土及石灰土等．其中，红壤
是天坑群海拔 1700～2300 m 的地带性土壤; 黄棕壤
是在天坑群区域 2300 m 以上的中山顶部的垂直地
带性土壤; 石灰土土壤发育较新，零星分布在牛栏江
分水岭下切地段和碳酸盐岩地区．
Waltham 等［1］ 以地质环境发生演化为分类依
据，将喀斯特天坑分为原生天坑、成熟天坑和退化天
坑．本研究选取的巴家陷塘天坑有 1 个退化坡面，深
宽比为 0．353，坑壁破损度小于 20%，是可进入性较
强的沾益天坑群区域典型的中度退化天坑．巴家陷
塘退化天坑坑底海拔 2013．5 m，长径 240．0 m，短径
197．7 m，坑深 70 m，天坑东南部倒石坡因坑壁大面
积崩塌堆积和坑外坡面径流侵蚀而成，其作为生态
交错带是连接天坑内部与外部区域的枢纽［20］( 图
1) ．巴家陷塘天坑倒石坡地下针阔混交林群落的优
势乔木有桤木( Alnus cremastogyne) 、云南松( Pinus
yunnanensis) 、油杉( Keteleeria fortunei) 等，森林群落
优势灌草植物有密花荚蒾( Viburnum congestu) 、清香
木( Pistacia weinmanniifolia) 、一把伞南星( Arisaema
erubescens) 、板凳果( Pachysandra axillaris) 等．
1. 2 群落调查
2017 年 8 月，采用紧邻样方法在巴家陷塘南侧
6363 应 用 生 态 学 报 30 卷
倒石坡布设样线，沿样线上坡位、中坡位、下坡位分
别设置 1 个 20 m×20 m 的大样地，并在坑口与坑底
各设置 1 个 20 m×20 m 的对照样地．每个大样地内
按对角线布设 3 个 5 m×5 m 的灌木样方，在每个灌
木样方布设 5 个 1 m×1 m 的草本样方，即在样带的
坡位梯度上共布设 75 个草本样方( 图 1) ，记录物种
名称及各物种的株数、盖度、高度．在每个灌木样方
内随机选取 3 个草本样方，共 15 个样点，除去腐殖
质层用取土环刀采集每个样点 0～15 cm 土层土样，
将同一草本样方的 5 份土样充分混合为 1 份，每个
灌木样方取 9 份土样，共 45 份，风干后进行土壤理
化性质的测定．
土壤环境因子数据通过土壤温湿度测定仪、土
壤原位 pH 测定仪、土壤电导率测定仪及土壤养分
速测仪进行采集，土壤水分采用干湿比重法测定
( 表 1) ．利用手持 GPS 记录样地的经纬度、海拔、坡
位及坡度等地理信息．经统计，15 个灌木样方和 75
个草本样方分别记录了 22 种灌木和 58 种草本，按
物种的重要值降序排列，筛选出 10 种优势灌木和
15 种优势草本．建立 15×10 和 75×15 的原始数据矩
阵，进行种群生态位特征和植物种群分布与土壤关
系研究( 表 2) ．
图 1 巴家陷塘天坑区位及坡位梯度上样方
Fig．1 Location and quadrats at slope position gradient in Bajiaxiantang tiankeng．
A: 巴家陷塘天坑东南坡 Southeast slope of Bajiaxiantang; B: 巴家陷塘天坑全景图 Panorama of Bajiaxiantang．
表 1 巴家陷塘坡位土壤环境性质
Table 1 Soil environmental properties in the slope position of Bajiaxiantang
性质
Property
项目
Item
坑口
Pit
上坡位
Uphill
中坡位
Mid-slope
下坡位
Downhill
坑底
Pit bottom
土壤温度 均值 Mean ( ℃ ) 20．68 19．71 19．38 19．93 22．13
Soil temperature 变异系数 CV ( %) 5．3 5．6 5．7 5．5 5．0
土壤水分 均值 Mean ( %) 0．24 0．40 0．36 0．37 0．45
Soil water content 变异系数 CV ( %) 32．4 19．4 21．6 21．0 17．3
土壤盐度 均值 Mean ( ms·cm－1 ) 0．09 0．19 0．10 0．19 0．06
Soil salinity 变异系数 CV ( %) 66．9 31．7 60．3 31．7 100．4
pH 均值 Mean 8．00 7．04 6．75 6．96 6．35
变异系数 CV ( %) 7．6 8．7 9．0 8．8 9．6
土壤铵态氮 均值 Mean ( mg·kg－1 ) 24．01 26．17 31．52 26．63 42．83
Soil ammonium nitrogen 变异系数 CV ( %) 31．5 28．9 24．0 28．4 17．7
土壤速效钾 均值 Mean ( mg·kg－1 ) 260．08 313．85 312．90 279．70 201．80
Soil available potassium 变异系数 CV ( %) 17．8 14．7 14．8 16．5 22．9
土壤有效磷 均值 Mean ( mg·kg－1 ) 21．78 17．49 22．21 34．48 26．68
Soil available phosphorus 变异系数 CV ( %) 29．6 36．9 29．0 18．7 24．2
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表 2 巴家陷塘坡位样地基本信息
Table 2 Basic plot conditions of Bajiaxiantang in the slope
position gradient ( mean±SD)
采样点
Sampling
point
海拔
Altitude
( m)
空气温度
Air
temperature
( ℃ )
物种数目
Number of
species
个体数目
Individual
amount
坑口 Pit 2032．9 24．5±1．8b 40±3a 1337±36b
上坡位 Uphill 2005．8 22．7±1．1c 34±1a 1363±47b
中坡位 Mid-slope 1993．1 24．1±1．7bc 35±2a 958±23b
下坡位 Downhill 1950．6 24．5±1．5bc 25±1a 1294±30b
坑底 Pit bottom 1941．1 27．7±3．1a 29±3a 2413±42a
不同字母表示样地间差异显著( P＜0．05) Different letters meant signi-
ficant difference at 0．05 level．
1. 3 数据处理
1. 3. 1 重要值及其变异系数 在每个样地中，分灌
木层 和 草 本 层 分 别 计 算 物 种 的 重 要 值，计 算 公
式［17，21］为: 灌木重要值 = ( 相对密度+相对频度+相
对基盖度) /3; 草本重要值= ( 相对高度+相对频度+
相对盖度) /3．
样地植物物种重要值均值差异较大，需要通过
变异系数来衡量重要值的离散程度．分别计算灌木
层和草本层物种的重要值变异系数，计算公式［22］
为:
Vc =Ds /Nm×100%
式中: Vc为植物重要值变异系数; Ds为单个优势种在
不同坡位的样地中重要值的标准差; Nm为平均值．
1. 3. 2 植物物种与土壤资源环境因子的关系 对巴
家陷塘倒石坡的样地-物种和样地-土壤因子矩阵进
行除趋势对应分析得到每个轴的梯度长为 1．245，因
此选择 ＲDA 排序．采用 CANOCO 4．5 软件进行 ＲDA
排序，并利用 Monte Carlo 检验［23］进行验证．从 ＲDA
排序分析结果筛选出对物种分布影响最大的环境因
子，再将这些因子进行环境梯度的划分．
1. 3. 3 资源环境梯度的划分 将土壤铵态氮、速效
钾与有效磷 3 个环境因子分别结合土壤 pH 以等距
离间隔梯度，按从小到大划分为 10 个等级［24］，作为
土壤资源环境梯度标识来研究不同环境梯度下生态
位宽度及生态位重叠，探讨物种对资源的利用机制
( 表 3) ．
1. 3. 4 生态位宽度及生态位重叠 结合土壤 pH 将
铵态氮、速效钾、有效磷等距离分别划分为 10 个环
境梯度，采用 Levins 生态位宽度公式和 Pianka 生态
位重叠公式，分别计算灌草植物种群的生态位宽度
( Bi ) 和生态位重叠值( Oik ) ．根据前人研究
［24］将生
态位重叠度分为 3 个等级: 重叠度≤0．5，为低重叠;
0．5＜重叠度≤0．9，为中重叠; 重叠度＞0．9，为高重叠．
表 3 3 种土壤环境因子等级梯度划分
Table 3 Division of 3 soil environmental factors in rank
gradient ( mg·kg－1 )
梯度
Gradient
铵态氮
Ammonium
nitrogen
速效钾
Available
potassium
有效磷
Available
phosphorus
1 21．65～23．78 168．40～188．31 17．37～18．52
2 23．78～25．92 188．31～208．23 18．52～19．67
3 25．92～28．05 208．23～228．14 19．67～20．83
4 28．05～30．18 228．14～248．04 20．83～21．98
5 30．18～32．32 248．04～267．95 21．98～23．13
6 32．32～34．45 267．95～287．86 23．13～24．28
7 34．45～36．58 287．86～307．77 24．28～25．43
8 36．58～38．71 307．77～327．69 25．43～26．59
9 38．71～40．85 327．69～347．59 26．59～27．74
10 40．85～42．98 347．59～367．50 27．74～28．89
计算公式［25］为:
Bi =1 /∑
r
j = 1
( nij /Ni )
2
Oik =∑
r
j = 1
( nij ×nkj ) / ∑
r
j = 1
( nij )
2∑
r
j = 1
( nkj )槡
2
式中: Bi为物种 i 的生态位宽度; nij和 nkj为物种 i 和
物种 k 在第 j 个资源环境梯度级中的重要值; Ni 为
物种 i 在所有资源梯度等级中的重要值总和; r 为土
壤因子梯度等级数; Oik 为物种 i 和物种 k 的生态位
重叠值．
2 结果与分析
2. 1 巴家陷塘天坑优势灌草重要值
巴家陷塘天坑共有 22 种灌木、58 种草本，剔除
分布频度过低的物种，筛选出 10 种优势灌木( 表 4)
和 15 种优势草本( 表 5) ．将重要值进行排序，结果
表明，巴家陷塘倒石坡坑口灌木层优势物种为密花
荚 蒾 ( 15． 7 ) 、小 雀 花 ( Campylotropis polyantha )
( 18．89) 、带叶石楠( Photinia loriformis) ( 10．92) 3 种
灌木; 草本层的优势物种为紫苏( Perilla frutescens)
( 9．54 ) 、一 把 伞 南 星 ( 6． 71 ) 、地 果 ( Ficus tikoua )
( 5．89) 3 种草本．在上坡位占据灌木层上层位置的种
群为密花荚蒾( 20．17) 、小雀花( 17．43) 、厚叶栒子
( Cotoneaster coriaceus) ( 15．16) 种群; 出现频率较高
的草本是一把伞南星( 19．32) 、荩草( Arthraxon hispi-
dus) ( 16． 30 ) 、两 型 豆 ( Amphicarpaea edgeworthii )
( 13．52) 种群．中坡位的厚叶栒子( 25．18) 、密花荚蒾
( 12．15) 灌木种群以及荩草 ( 19． 31 ) 、一把伞南星
( 16．58) 草本种群的重要值较高．下坡位优势灌木为
小雀 花 ( 29． 74 ) 、密 花 荚 蒾 ( 22． 69 ) 、厚 叶 栒 子
( 15．91) 种群，优势草本为一把伞南星( 22．34) 、荩草
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表 4 巴家陷塘灌木层优势种重要值及生态型
Table 4 Importance values and ecological types of shrub dominant species in Bajiaxiantang
物种
Species
科
Family
属
Genus
重要值 Importance value
坑口
Pit
上坡位
Uphill
中坡位
Mid-slope
下坡位
Downhill
坑底
Pit bottom
变异系数
CV
( %)
生态型
Ecotype
密花荚蒾
Viburnum congestu
忍冬科
Caprifoliaceae
荚蒾属
Viburnum
15．70* 20．17* 12．15* 22．69* 26．86* 29．6 常绿湿中生
厚叶栒子
Cotoneaster coriaceus
蔷薇科
Ｒosaceae
栒子属
Cotoneaster
2．88 15．16* 25．18* 15．91* 5．86 68．2 常绿中旱生
小雀花
Campylotropis polyantha
豆科
Leguminosae
杭子梢属
Campylotropis
18．89* 17．43* 5．71 29．74* 21．94* 46．4 常绿中旱生
小叶栒子
Cotoneaster microphyllus
蔷薇科
Ｒosaceae
栒子属
Cotoneaster
5．16 4．66 0．00 0．00 0．00 137．2 常绿旱生
铁仔
Myrsine africana
报春花科
Primulaceae
铁仔属
Myrsine
6．80 8．68 0．00 0．00 0．00 138．6 常绿旱生
长圆叶梾木
Cornus oblonga
山茱萸科
Cornaceae
山茱萸属
Macrocarpium
0．00 6．49 6．44 4．65 3．03 65．8 常绿湿生
亮叶十大功劳
Mahonia nitens
小檗科
Berberidaceae
十大功劳属
Mahonia
0．00 0．00 0．00 4．37 2．84 142．0 常绿湿生
带叶石楠
Photinia loriformis
蔷薇科
Ｒosaceae
石楠属
Photinia
10．92* 9．41 8．64 0．00 0．00 92．4 常绿旱生
亮叶忍冬
Lonicera ligustrina var． yunnanensis
忍冬科
Caprifoliaceae
忍冬属
Lonicera
0．00 0．00 0．00 1．88 2．47 139．0 常绿中生
清香木
Pistacia weinmanniifolia
漆树科
Anacardiaceae
黄连木属
Pistacia
5．96 0．00 0．00 0．00 14．37 155．2 常绿湿中生
* 重要值＞10 Importance value＞10． 下同 The same below．
表 5 巴家陷塘草本层优势种重要值及生态型
Table 5 Importance values and ecological types of herb dominant species in Bajiaxiantang
物种
Species
科
Family
属
Genus
重要值 Importance value
坑口
Pit
上坡位
Uphill
中坡位
Mid-slope
下坡位
Downhill
坑底
Pit bottom
变异系数
CV
( %)
生活型
Ecotype
荩草
Arthraxon hispidus
禾本科
Gramineae
荩草属
Arthraxon
2．44 16．30* 19．31* 18．31* 0．00 82．3 一年生
艾
Artemisia argyi
菊科
Compositae
蒿属
Artemisia
0．81 0．62 0．38 0．73 3．04 97．5 多年生
地果
Ficus tikoua
桑科
Moraceae
榕属
Ficus
5．89 3．44 0．93 0．87 0．89 93．1 一年生
豨莶
Sigesbeckia orientalis
菊科
Compositae
豨莶属
Siegesbeckia
0．49 0．41 0．00 1．80 0．00 137．0 一年生
板凳果
Pachysandra axillaris
黄杨科
Buxaceae
板凳果属
Pachysandra
3．66 3．14 0．57 17．10* 5．86 106．3 多年生
一把伞南星
Arisaema erubescens
天南星科
Araceae
天南星属
Araceae
6．71 19．32* 16．58* 22．34* 13．87* 37．8 多年生
匍匐风轮菜
Clinopodium repens
唇形科
Labiatae
风轮菜属
Clinopodium
4．67 4．70 5．23 0．00 7．80 62．9 多年生
紫苏
Perilla frutescens
唇形科
Labiatae
紫苏属
Perilla
9．54 0．98 1．25 1．22 1．47 128．7 一年生
黄龙尾
Agrimonia pilosa
蔷薇科
Ｒosaceae
龙芽草属
Agrimonia
0．00 0．49 1．18 0．00 7．82 176．3 多年生
尼泊尔老鹳草
Geranium nepalense
牻牛儿苗科
Geraniaceae
老鹳草属
Geranium
0．00 3．72 0．00 0．94 6．33 125．9 多年生
宽穗兔儿风
Ainsliaea latifolia
菊科
Compositae
兔儿风属
Ainsliaea
3．76 7．84 9．16 0．43 0．41 94．4 多年生
早开堇菜
Viola prionantha
堇菜科
Violaceae
堇菜属
Viola
5．66 3．22 7．43 3．27 0．40 66．9 多年生
蛇莓
Duchesnea indica
蔷薇科
Ｒosaceae
蛇莓属
Duchesnea
0．56 6．01 0．00 5．25 2．37 95．4 多年生
两型豆
Amphicarpaea edgeworthi
豆科
Leguminosae
两型豆属
Amphicarpaea
3．83 13．52* 8．70 14．12 2．70 61．8 一年生
日本南五味子
Kadsura japonica
五味子科
Schisandraceae
南五味子属
Kadsura
2．51 1．15 0．89 0．00 0．00 113．6 一年生
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( 18．31) 种群．坑底占据灌木层上层位置的是密花荚
蒾( 26．86) 、小雀花( 21．94) 灌木种群; 常见草本为一
把伞南星( 13．87) 、黄龙尾( Agrimonia pilosa) ( 7．82) ．
整个倒石坡植物生活型由常绿旱生向常绿湿中生变
化，灌木重要值排名前五位的是: 密花荚蒾＞小雀花
＞厚叶栒子＞带叶石楠＞清香木; 草本重要值排名前
五位的是: 一把伞南星＞荩草＞两型豆＞板凳果＞匍匐
风轮菜( Clinopodium repens) ．重要值变异系数高于
100%的灌木有清香木( Pistacia weinmanniifolia) 、小
叶栒子( Cotoneaster microphyllus) 、铁仔( Myrsine afri-
cana) 、亮叶十大功劳 ( Mahonia nitens ) 、亮叶忍冬
( Lonicera ligustrina) ; 草本有豨莶( Sigesbeckia orien-
talis) 、黄龙尾( Agrimonia pilosa) 、紫苏、板凳果、日本
南五味子( Kadsura japonica)、尼泊尔老鹳草( Geranium
nepalense) ．
2. 2 巴家陷塘天坑植物物种分布与土壤因子的相
关关系
图 2 展示物种与环境因子之间的空间分布特
征，轴 1 和轴 2 物种与土壤因子相关性分别达到
0．89和 0．78，累计解释达到 75．6%，大于一般要求的
40%［26］，说明排序结果合理( 表6) ．土壤铵态氮、速
图 2 巴家陷塘优势种与土壤因子的 ＲDA 排序
Fig．2 ＲAD ordination of dominant species and soil factors in
Bajiaxiantang．
1) 密花荚蒾 Viburnum congestu; 2) 厚叶栒子 Cotoneaster coriaceus; 3)
小雀花 Campylotropis polyantha; 4) 小叶栒子 Cotoneaster microphyllus;
5) 铁仔 Myrsine africana; 6) 长圆叶梾木 Cornus oblonga; 7) 亮叶十
大功劳 Mahonia nitens; 8) 带叶石楠 Photinia loriformis; 9) 亮叶忍冬
Lonicera ligustrina var． yunnanensis; 10) 清香木 Pistacia weinmanniifo-
lia; 11) 荩草 Arthraxon hispidus; 12) 艾 Artemisia argyi; 13 ) 地果
Ficus tikoua; 14) 豨莶 Sigesbeckia orientalis; 15) 板凳果 Pachysandra
axillaris; 16) 一把伞南星 Arisaema erubescens; 17) 匍匐风轮菜 Cli-
nopodium repens; 18 ) 紫苏 Perilla frutescens; 19 ) 黄龙尾 Agrimonia
pilosa; 20) 尼泊尔老鹳草 Geranium nepalense; 21) 宽穗兔儿风 Ainsli-
aea latifolia; 22) 早开堇菜 Viola prionantha; 23) 蛇莓 Duchesnea indi-
ca; 24) 两型豆 Amphicarpaea edgeworthii; 25) 日本南五味子 Kadsura
japonica． ST: 土 壤 温 度 Soil temperature; AN: 铵 态 氮 Ammonium
nitrogen; SW: 土壤水分 Soil water content; SS: 土壤盐分 Soil salinity;
AP: 有效磷 Available phosphorus; AK: 速效钾 Available potassium．
表 6 ＲDA 排序结果
Table 6 Ｒesults of ＲDA ordination
统计指标
Statistic parameter
轴 1
Axis 1
轴 2
Axis 2
轴 3
Axis 3
轴 4
Axis 4
特征根值 Eigenvalue 0．43 0．33 0．15 0．09
物种-环境相关系数
Species-environment correlation coefficient
0．89 0．78 0．68 0．61
物种环境关系的累积解释
Cumulative percentage variance of species-
environment relation
43．10 75．60 90．80 100
效钾、有效磷对物种分布的影响较大，土壤 pH、盐
分、水分、温度次之．因此，选取对物种分布影响最大
的因子: 铵态氮、速效钾和有效磷，作为土壤资源环
境梯度标识来研究不同环境梯度下生态位宽度及生
态位重叠，探讨物种对资源的利用机制．Monte Carol
检验显示通过了铵态氮、速效钾和有效磷的显著性
检验，解释量分别是 37．4%、32．8%、29．3%．进一步证
实了土壤铵态氮、速效钾、有效磷是影响物种分布的
关键因子．土壤铵态氮与土壤温度、速效钾、水分呈
正相关，与土壤 pH、盐分、有效磷呈负相关; 土壤有
效磷与盐分呈正相关，与其他土壤因子均呈负相关;
土壤速效钾与土壤温度、水分、盐分、铵态氮呈正相
关，与土壤 pH、有效磷呈负相关．物种黄龙尾、小雀
花、密花荚蒾、尼泊尔老鹳草与土壤铵态氮关系密
切; 物 种 亮 叶 十 大 功 劳、板 凳 果、蛇 莓 ( Duchesnea
indica) 与土壤速效钾关系密切; 物种早开堇菜、荩草
与土壤有效磷关系密切．
2. 3 巴家陷塘天坑土壤资源环境因子梯度下物种
生态位宽度及重叠
2. 3. 1 3 种土壤因子梯度下物种生态位宽度 由表
7 和表 8 可以看出，在 3 个土壤环境梯度下群落分
布频率较大的灌木植物密花荚蒾、厚叶栒子、小雀花
和草本植物一把伞南星、荩草、两型豆生态位宽度均
排名前 3 位，与其他物种有明显差异．灌木植物小叶
栒子、长圆叶梾木( Cornus oblonga) 、亮叶十大功劳
和草本植物日本南五味子、艾、黄龙尾等出现频率较
低的物种，其生态位宽度也较小．一把伞南星在铵态
氮、速效钾、有效磷 3 种环境梯度下生态位宽度分别
为 42．66、39．93、45．95．灌木植物密花荚蒾、厚叶栒
子、小雀花与草本植物一把伞南星、两型豆在 3 种环
境梯度下生态位宽度都较大，说明优势种对铵态氮、
速效钾、有效磷有较好的利用能力，其中，优势种对
速效钾的利用能力较强．随着土壤 pH 的增加，灌木
植物长圆叶梾木和草本植物尼泊尔老鹳草、黄龙尾
的生态位宽度逐渐减小; 而耐碱性的灌木植物密花
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表 7 巴家陷塘优势灌木物种生态位宽度
Table 7 Niche breadth of dominant shrub species in Bajiaxiantang
物种
Species
铵态氮
Ammonium nitrogen
Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ
速效钾
Available potassium
Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ
有效磷
Available phosphorus
Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ
密花荚蒾
Viburnum congestum
1．95 1．99 3．37 4．89 2．89 2．01 4．13 4．72 1．97 2．01 5．67 4．21
厚叶栒子
Cotoneaster coriaceus
1．92 1．84 3．03 2．92 1．95 1．84 3．09 2．91 1．91 1．84 3．09 2．81
小雀花
Campylotropis polyantha
1．97 0．96 1．81 2．92 1．97 0．98 2．71 2．82 1．97 0．98 2．71 3．01
小叶栒子
Cotoneaster microphyllus
0．00 0．00 0．89 0．00 0．00 0．00 0．93 0．00 0．00 0．23 0．95 0．00
铁仔
Myrsine africana
0．00 0．92 0．00 0．00 0．00 0．91 0．00 0．00 0．00 0．91 0．31 0．00
长圆叶梾木
Cornus oblonga
0．97 0．52 0．00 0．00 0．89 0．00 0．00 0．00 0．93 0．00 0．00 0．00
亮叶十大功劳
Mahonia nitens
0．99 0．00 0．00 0．00 0．97 0．00 0．00 0．23 0．98 0．00 0．00 0．00
带叶石楠
Photinia loriformis
0．00 0．00 2．75 2．01 0．00 0．00 0．89 2．96 0．00 0．00 3．87 2．92
亮叶忍冬
Lonicera ligustrina
0．98 0．00 0．00 0．00 0．97 0．00 0．00 0．00 0．87 0．00 0．00 0．00
清香木
Pistacia weinmanniifolia
0．98 0．00 0．89 1．85 1．99 0．00 0．97 1．89 1．12 0．00 2．01 1．78
Ⅰ: 弱酸性 Weak acidic; Ⅱ: 中性 Neutral; Ⅲ: 弱碱性 Weak alkaline; Ⅳ: 碱性 Alkaline． 下同 The same below．
表 8 巴家陷塘优势草本物种生态位宽度
Table 8 Niche breadth of dominant herb species in Bajiaxiantang
物种
Species
铵态氮
Ammonium nitrogen
Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ
速效钾
Available potassium
Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ
有效磷
Available phosphorus
Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ
荩草
Arthraxon hispidus
7．65 6．53 11．47 5．26 7．65 6．53 11．41 6．48 7．65 6．53 12．40 3．90
艾
Artemisia argyi
1．33 1．20 0．00 0．98 1．17 1．23 0．00 0．96 0．98 1．25 0．00 0．00
地果
Ficus tikoua
0．00 1．21 2．76 1．35 0．00 0．97 5．11 1．10 0．00 1．23 2．76 0．00
豨莶
Sigesbeckia orientalis
0．00 0．00 2．92 2．73 0．00 0．00 1．99 2．73 0．00 0．00 2．84 1．37
板凳果
Pachysandra axillaris
5．39 3．65 6．42 7．78 5．39 3．65 4．83 7．82 5．39 3．65 5．54 2．85
一把伞南星
Arisaema erubescens
11．51 9．13 15．13 6．90 11．51 9．13 15．14 10．18 11．56 9．13 12．45 3．80
匍匐风轮菜
Clinopodium repens
4．35 2．95 4．67 1．94 4．35 2．95 4．67 1．94 4．35 2．95 4．74 0．00
紫苏
Perilla frutescens
1．94 1．92 1．99 1．66 1．94 1．92 1．99 0．72 1．94 1．92 2．00 0．00
黄龙尾
Agrimonia pilosa
1．93 0．93 1．12 0．00 1．93 1．12 0．98 0．00 1．93 1．21 1．35 0．00
尼泊尔老鹳草
Geranium nepalense
3．41 2．76 1．98 0．00 3．41 2．76 1．98 0．00 3．41 2．76 1．98 0．00
宽穗兔儿风
Ainsliaea latifolia
3．84 5．43 8．11 4．78 3．84 5．43 8．11 4．78 3．84 5．42 8．31 0．00
早开堇菜
Viola prionantha
5．51 3．22 5．79 4．21 5．51 3．22 5．79 4．21 5．51 3．22 5．79 0．00
蛇莓
Duchesnea indica
2．95 5．46 1．93 2．75 2．95 5．46 1．93 2．75 2．95 5．46 1．93 1．03
两型豆
Amphicarpaea edgeworthii
8．06 3．84 7．54 5．20 8．06 3．84 10．30 5．47 8．06 3．84 11．14 3．89
日本南五味子
Kadsura japonica
0．00 1．31 0．97 1．15 0．00 0．98 1．15 1．32 0．00 0．93 1．21 0．00
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荚蒾和草本植物日本南五味子的生态位宽度逐渐增
大; 灌木植物厚叶栒子和草本植物紫苏在土壤酸碱
性到达一定程度时生态位趋于稳定; 随着碱性的增
强，草本豨莶( Sigesbeckia orientalis) 从无到有．说明
在土壤碱性不断加强的情况下长圆叶梾木和尼泊尔
老鹳草、黄龙尾会失去竞争力，但密花荚蒾和日本南
五味子、豨莶仍占有一定的生态位．
2. 3. 2 3 种土壤因子梯度下物种生态位重叠 由表
9 和表 10 可以看出，在 3 种土壤环境梯度下灌木层
种对有 105 对，草本层种对有 45 对．铵态氮、速效
钾、有效磷 3 种土壤环境梯度下灌木物种零重叠度
的种对均有 12 对，占所有种对的 26．7%; 灌木物种
低重叠的种对分别有 15、11、12 对，各占所有种对的
33．3%、24．4%、26．6%; 中重叠的种对分别有 11、17、
13 对，各占全部种对的 24．4%、37．7%、28．8%; 高重
叠的种对分别有 7、5、8 对，各占全部种对的 15．5%、
11．1%、17．7%．草本物种低重叠的种对分别有 10、
10、14 对，占所有种对的 9．5%、9．5%、13．3%; 中重叠
的 种 对 有 74、69、65 对，占 全 部 种 对 的 70． 4%、
60．7%、61．9%; 高重叠的种对有 21、26、26 对，占全部
种对的 20．0%、24．7%、20．0%．这些种对中，灌木植物
厚叶栒子与小雀花、小叶栒子与带叶石楠、密花荚蒾
与清香木 3 个种对的生态位重叠度较高．亮叶忍冬与
带叶石楠、小叶栒子、铁仔，清香木与铁仔，带叶石楠
与长圆叶梾木、亮叶十大功劳，小叶栒子与长圆叶梾
木、亮叶十大功劳等，这些种对的生态位重叠度为零．
表 9 巴家陷塘优势灌木物种生态位重叠
Table 9 Niche overlap of dominant shrub species in Bajiaxiantang
1 2 3 4 5 6 7 8 9
NH4
+-N 2 0．91
3 0．00 0．38
4 0．00 0．22 0．79
5 0．00 0．00 0．00 0．00
6 0．91 0．38 0．00 0．00 0．00
7 0．98 0．91 0．00 0．00 0．00 0．99
8 0．49 0．76 0．83 0．65 0．28 0．49 0．49
9 0．27 0．61 0．94 0．76 0．18 0．26 0．28 0．96
10 0．16 0．45 0．89 0．90 0．27 0．16 0．15 0．89 0．95
速效钾 2 0．77
Available K 3 0．00 0．62
4 0．00 0．34 0．71
5 0．00 0．00 0．00 0．00
6 0．78 0．62 0．00 0．00 0．00
7 0．98 0．77 0．00 0．00 0．00 0．99
8 0．53 0．91 0．76 0．39 0．30 0．52 0．53
9 0．18 0．73 0．96 0．73 0．20 0．18 0．18 0．86
10 0．16 0．62 0．88 0．87 0．27 0．16 0．16 0．76 0．95
有效磷 2 0．66
Available P 3 0．00 0．76
4 0．00 0．60 0．86
5 0．00 0．00 0．00 0．00
6 0．67 0．73 0．00 0．00 0．00
7 0．98 0．67 0．00 0．00 0．00 0．99
8 0．45 0．93 0．82 0．59 0．25 0．44 0．45
9 0．15 0．82 0．97 0．80 0．16 0．15 0．15 0．93
10 0．15 0．79 0．95 0．87 0．26 0．15 0．15 0．89 0．98
1) 亮叶忍冬 Lonicera ligustrina; 2) 清香木 Pistacia weinmanniifolia; 3) 带叶石楠 Photinia loriformis; 4) 小叶栒子 Cotoneaster microphyllus; 5) 铁
仔 Myrsine africana; 6) 长圆叶梾木 Cornus oblonga; 7) 亮叶十大功劳 Mahonia nitens; 8) 小雀花 Campylotropis polyantha; 9) 密花荚蒾 Viburnum
congestu; 10) 厚叶栒子 Cotoneaster coriaceus．
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表 10 巴家陷塘优势草本物种生态位重叠
Table 10 Niche overlap of dominant herb species in Bajiaxiantang
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
NH4
+-N 2 0．78
3 0．99 0．70
4 0．98 0．60 0．96
5 0．93 0．80 0．63 0．58
6 0．88 0．87 0．80 0．75 0．96
7 0．99 0．54 0．92 0．88 0．40 0．62
8 0．97 0．81 0．72 0．92 0．72 0．85 0．74
9 0．42 0．35 0．93 0．68 0．54 0．64 0．81 0．47
10 0．99 0．68 0．99 0．99 0．66 0．82 0．90 0．94 0．73
11 0．34 0．75 0．69 0．71 0．74 0．78 0．36 0．90 0．15 0．55
12 0．79 0．88 0．69 0．67 0．75 0．80 0．41 0．43 0．14 0．70 0．96
13 0．94 0．79 0．95 0．91 0．54 0．74 0．90 0．92 0．56 0．93 0．67 0．75
14 0．95 0．93 0．90 0．84 0．84 0．95 0．75 0．94 0．59 0．90 0．80 0．86 0．90
15 0．77 0．57 0．80 0．72 0．61 0．74 0．88 0．59 0．96 0．79 0．25 0．30 0．71 0．74
速效钾 2 0．83
Available K 3 0．98 0．79
4 0．96 0．69 0．98
5 0．70 0．62 0．62 0．56
6 0．93 0．86 0．95 0．89 0．75
7 0．84 0．75 0．92 0．88 0．40 0．90
8 0．99 0．81 0．93 0．92 0．72 0．87 0．74
9 0．66 0．50 0．78 0．74 0．50 0．83 0．87 0．53
10 0．98 0．77 0．98 0．99 0．66 0．95 0．90 0．94 0．78
11 0．81 0．61 0．68 0．70 0．74 0．62 0．36 0．90 0．18 0．51
12 0．82 0．76 0．69 0．67 0．75 0．67 0．41 0．43 0．17 0．70 0．96
13 0．95 0．91 0．95 0．91 0．54 0．91 0．90 0．92 0．63 0．93 0．67 0．75
14 0．94 0．92 0．89 0．83 0．84 0．94 0．75 0．94 0．62 0．89 0．80 0．86 0．90
15 0．69 0．68 0．78 0．69 0．62 0．90 0．86 0．58 0．95 0．78 0．24 0．30 0．69 0．74
有效磷 2 0．73
Available P 3 0．98 0．63
4 0．96 0．53 0．99
5 0．65 0．82 0．48 0．45
6 0．90 0．85 0．81 0．78 0．86
7 0．96 0．48 0．90 0．85 0．15 0．52
8 0．97 0．79 0．92 0．90 0．75 0．89 0．76
9 0．21 0．20 0．85 0．87 0．00 0．49 0．84 0．58
10 0．97 0．66 0．97 0．96 0．57 0．79 0．87 0．97 0．73
11 0．36 0．78 0．71 0．71 0．93 0．91 0．42 0．91 0．29 0．69
12 0．84 0．92 0．72 0．68 0．94 0．94 0．47 0．44 0．27 0．79 0．96
13 0．93 0．78 0．94 0．88 0．52 0．78 0．92 0．93 0．69 0．95 0．70 0．78
14 0．91 0．94 0．84 0．77 0．81 0．92 0．69 0．96 0．45 0．87 0．88 0．96 0．92
15 0．81 0．61 0．88 0．81 0．23 0．58 0．98 0．78 0．76 0．86 0．45 0．55 0．95 0．76
1) 一把伞南星 Arisaema erubescens; 2) 蛇莓 Duchesnea indica; 3) 荩草 Arthraxon hispidus; 4) 两型豆 Amphicarpaea edgeworthii; 5) 艾 Artemisia
argyi; 6) 板凳果 Pachysandra axillaris; 7) 地果 Ficus tikoua; 8) 匍匐风轮菜 Clinopodium repens; 9) 豨莶 Sigesbeckia orientalis; 10) 紫苏 Perilla
frutescens; 11) 黄龙尾 Agrimonia pilosa; 12) 尼泊尔老鹳草 Geranium nepalense; 13) 宽穗兔儿风 Ainsliaea latifolia; 14) 早开堇菜 Viola prionan-
tha; 15) 日本南五味子 Kadsura japonica．
3 讨 论
3. 1 退化天坑林下灌草的生态位特征及其环境因
子影响
物种对环境的适应力取决于种群的生态位宽度
和生态位重叠，相关研究表明，生态位宽度与生态位
重叠存在一定的联系，生态位宽度越大，生态位重叠
也越大，反之生态位重叠越小［23，27］．本研究发现，生
态位宽度大的灌木植物有密花荚蒾、厚叶栒子、小雀
花、带叶石楠，草本植物有一把伞南星、荩草、两型
豆、板凳果生态位重叠也较大; 生态位宽度较小的小
叶栒子、长圆叶梾木、亮叶十大功劳、铁仔其生态位
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重叠也较小．生态位较大的物种处于群落中的优势
地位，具有较强的竞争力，对群落的改造和构建起着
重要的作用．然而本研究也发现，在中度退化天坑中
部分物种生态位宽度与生态位重叠不存在类似关
联，比如灌木亮叶忍冬生态位宽度较小，却具有较大
的生态位重叠度，物种聚集分布在适宜生境之中，这
可能与物种分布的不连续性、坡位的空间异质性高
有关．草本植物日本南五味子、艾、黄龙尾的生态位
宽度较小，但两两之间的生态位重叠较大，分别达到
0．61、0．79、0．74，可能是因为黄龙尾与日本南五味子
都是生长在温暖湿润和阳光充足的环境中，生态习
性相近，对环境资源的共享程度较高．
坡位［25］、土壤［28］、林分冠层结构与类型［26］等环
境因子是影响物种生态位的重要环境因子．其中，坡
位是影响林下灌草生态位的主要地形因子［25］，由于
重力和流水作用，上坡位风化碎屑物由于重力作用
汇集于下坡位，形成较厚的土层，物种集中生长在下
坡位，因此，本研究中，林下优势灌草在下坡位的生
态位宽度普遍较大．其次，巴家陷塘天坑的土壤为植
物提供栖息地，也为植物生长繁殖提供所需要的营
养物质和更多可利用的资源空间．本研究发现，土壤
铵态氮、速效钾、有效磷与植物分布关系最密切，在
3 个环境下草本种群的生态位重叠程度大．另外，复
杂的林 分 冠 层 结 构 为 林 下 植 被 提 供 更 多 的 有 机
物［17］，本研究中，坑内针阔混交林林下密花荚蒾( 重
要值为 74．66) 、一把伞南星( 58．24) 等湿中生和湿
生物种较多，占据较大的生态位宽度．本研究对环境
因子的考虑还不够全面，未来需要进一步将林隙、气
温、降水、光照等环境因子纳入生态位衡量中，从而
更好地通过生态位监测来揭示天坑地下森林物种多
样性维持机制的重要生态学意义．
3. 2 退化天坑林下灌草的生态策略选择
物种的形态适应、生理反应和行为决定了其在
群落中的地位和状况，而复杂的生态关系可表现为
各种群的基础生态位分享［29］．生态位作为种群动态
的间接测度指标，能有效解释自然群落中物种共存
与竞争机制和种群对资源的利用程度．群落生活型
组成反映群落的外貌和结构特点以及群落中物种相
应的生态习性［30］．天坑内部针阔混交林林下有 22
种灌木，其中常绿灌木占 78．5%，落叶灌木 21．4%;
有 58 种草本，且一、二年生草本占 42．9%，多年生草
本占 57．1%．高位芽植物与地面芽植物分别占全部
植物的 46．3%、9．7%，没有地下芽植物．一年生植物
常以先锋种或建群种占据植被演替的各阶段，在一
定的时间和生态因子的变化范围内，物种存在不稳
定和可占据的生态位［31］．植物生态型是植物种内生
态适应的表达、种内分化定型的过程和归因［32］．巴
家陷塘坑内森林群落的这些种对中，灌木厚叶栒子
与小雀花为常绿中旱生型植物，灌木小叶栒子、带叶
石楠为常绿旱生型植物，灌木密花荚蒾、清香木为常
绿湿中生型植物，每个种对间的生态型相似，对环境
资源的需求相似，因此它们之间的生态位重叠度较
高．亮叶忍冬与带叶石楠、小叶栒子、铁仔，清香木与
铁仔，带叶石楠与长圆叶梾木、亮叶十大功劳，小叶
栒子与长圆叶梾木、亮叶十大功劳等，这些种对的生
态习性和对生态因子的要求完全不同，因此它们的
生态位重叠度为零．草本植物荩草、一把伞南星、两
型豆在上中下坡位重要值都较大，在群落中的生态
位宽度也较高，原因可能是这 3 种草本植物对巴家
陷塘天坑倒石坡的环境适应能力较强，具有一定的
泛化种特征．
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